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Досліджено вплив саліцилової кислоти на зміни активності антиоксидантних
ферментів у листках озимої пшениці в умовах посухи. Встановлено, що за об-
робки озимої пшениці саліциловою кислотою за дії тривалої посухи у листках
рослин підвищувалась активність гваяколпероксидази і каталази, стабілізувалась
активність супероксиддисмутази та аскорбатпероксидази на рівні, близькому до
контрольного. Підтверджено, що за дії саліцилової кислоти відбуваються адап-
таційні зміни активності антиоксидантних ферментів у листках, що сприяє під-
вищенню стійкості рослин озимої пшениці до дефіциту вологи.
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Саліцилова кислота (СК) є одним із ключових регуляторів захисних ре-
акцій рослин за дії стресових чинників біотичної та абіотичної природи
[13]. Вона може виконувати роль первинного сигналу і, зв’язавшись із
рецепторними білками плазмолеми, включати відповідні сигнальні сис-
теми, внаслідок чого синтезуються захисні сполуки і формується стій-
кість рослин до несприятливих умов середовища [3, 15].
СК є одним із медіаторів НАДФН-оксидазної й NO-синтазної сиг-
нальних систем, роль яких у репрограмуванні синтезу білків добре відо-
ма [3, 4]. Вона індукує синтез PR-білків (білків стійкості до патогенів)
на транскрипційному рівні. У промоторних ділянках генів PR-білків
ідентифіковано ділянки, які містять чутливі до СК цис-активні елемен-
ти, що підтверджує важливість СК в експресії генів, від яких залежить
локальна і системна стійкість рослин [2]. Поодинокі дослідження вказу-
ють на участь СК у формуванні неспецифічної стійкості рослин за дії
стресових чинників [6, 13, 16].
Встановлено, що СК впливає на генерування активних форм кис-
ню (АФК), активність антиоксидантних ферментів (супероксиддисму-
тази, каталази, пероксидази), спричинює внутрішньоклітинні зміни
антиоксидантної системи в рослинному організмі [13, 16]. Дослідже-
но, що СК може зв’язуватись з активним центром каталази й інгібува-
ти активність ферменту, внаслідок чого у клітині підвищується рівень
пероксиду водню [9]. У свою чергу, Н2О2 може слугувати сигнальною
молекулою, що індукує (очевидно, за допомогою активації про-
теїнкіназ і фосфорилювання білків) експресію «захисних» генів і син-
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тез білків [4]. Встановлено зв’язування СК також пероксидазами й ок-
сидазами, що призводить до їх інгібування [10]. Вважають [6, 13, 16],
що внутрішньоклітинні зміни метаболізму, зумовлені СК, мають важ-
ливе значення для адаптації рослин до подальших стресових наванта-
жень.
У зв’язку з цим метою нашої роботи було вивчення впливу СК на
зміни активності антиоксидантних ферментів (супероксиддисмутази, ка-
талази, гваяколпероксидази, аскорбатпероксидази) у листках озимої пше-
ниці та з’ясування її ролі в адаптації рослин до дії тривалої посухи.
Методика
Об’єктами дослідження обрано контрастні за посухостійкістю сорти ози-
мої м’якої пшениці (Triticum aestivum L.) — Альбатрос одеський (стійкий
до посухи) і Поліська 90 (слабостійкий до посухи). Рослини вирощували
у вегетаційних посудинах Вагнера на темно-сірому опідзоленому ґрунті,
вологість якого підтримували гравіметричним методом на рівні 60 %
повної вологоємності (ПВ) — оптимальне водозабезпечення. Модельну
посуху створювали одночасним припиненням поливу рослин (до 30 %
ПВ) упродовж 12 діб у критичні до нестачі вологи фази онтогенезу ко-
лосіння—цвітіння. Після припинення дії посухи вологість ґрунту в посу-
динах доводили до 60 % ПВ. Рослини обробляли водним розчином СК
концентрацією 0,25 мМ (встановлено нами експериментально) перед
припиненням поливу за температури 27—29 С та відносної вологості
повітря (ВВП) 56—60 %. Контролем слугували не оброблені СК росли-
ни, які вирощували за оптимального водозабезпечення (60 % ПВ).
Для досліджень відбирали прапорцеві листки озимої пшениці на 1-шу,
5-, 9-, 12-ту доби посухи і 4-ту добу після поновлення поливу рослин.
Глибину дії посухи на рослини контролювали за відносним вмістом во-
ди у листках, який розраховували у відсотках щодо вмісту води у наси-
ченому зразку [7].
Щоб отримати ферментний екстракт, наважку рослинного матері-
алу (0,2 г) розтирали у ступці з 4 мл охолодженого 50 мМ фосфатного
буфера (рН 7,5), який містив 2 мМ ЕДТА, 1 мМ РМSF, 5 мМ -меркап-
тоетанол і 1 % (маса/об’єм) полівінілпіролідон. Гомогенат центрифугували
за 10 000 g протягом 20 хв при 4 С. У надосадовій рідині визначали ак-
тивність ферментів. Активність каталази (КАТ, КФ 1.11.1.6) — за змен-
шенням оптичної густини при 240 нм протягом 2 хв унаслідок розкла-
дання пероксиду водню (коефіцієнт екстинкції Е = 39,4 мМ–1 · см–1) [5],
активність гваяколпероксидази (ГПО, КФ 1.11.1.7) — за збільшенням оп-
тичної густини при 470 нм протягом 2 хв у результаті окиснення гваяко-
лу (коефіцієнт екстинкції Е = 26,6 мМ–1 · см–1) [11], активність аскор-
батпероксидази (АПО, КФ 1.11.1.11) — за зменшенням оптичної густини
при 290 нм протягом 2 хв унаслідок окиснення аскорбату (коефіцієнт ек-
стинкції Е = 2,8 мМ –1 · см–1) [14], активність супероксиддисмутази
(СОД, КФ 1.15.1.1) — за здатністю ферменту інгібувати фотохімічне
відновлення нітротетразолію синього [12]. Вміст сумарного розчинно-
го білка у ферментному екстракті визначали за Бредфордом [8]. Пов-
торність визначень відносного вмісту води в листках — 10-разова, актив-
ності ферментів — 5-разова. Отримані дані оброблені статистично з
використанням критерію Стьюдента.
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Результати та обговорення
Встановлено, що за тривалої дії посухи у фази колосіння—цвітіння втра-
та води в листках слабостійкого сорту озимої пшениці була удвічі біль-
шою порівняно з посухостійким сортом (таблиця). Обробка озимої пше-
ниці СК за дефіциту вологи сприяла зменшенню втрат води у листках
порівняно з необробленими рослинами варіанта «посуха». Зокрема, на
5-ту добу посухи втрата води в листках оброблених рослин зменшувалась
у 4,6 раза (Поліська 90) і в 1,8 раза (Альбатрос одеський), на 12-ту до-
бу — відповідно у 2,6 і 1,6 раза. Iстотніший вплив обробки СК на ста-
білізацію вмісту води в листках озимої пшениці виявився у слабостійко-
го сорту порівняно з посухостійким. Це очевидно пов’язано з кращою
здатністю рослин посухостійкого сорту мобілізувати власні адаптаційні
механізми у несприятливих умовах середовища. Після поновлення поли-
ву озимої пшениці вміст води швидше відновлювався до контрольного
рівня в рослин посухостійкого сорту та у тих, які попередньо були об-
роблені СК.
СОД є первинною ланкою захисту клітин і тканин від окиснюваль-
ної деструкції, що перетворює дуже шкідливі для клітини супероксидні
радикал-аніони на менш активний продукт — Н2О2 [1, 3].
Ми виявили, що вже на 1-шу добу посухи активність СОД підвищу-
валась на 32,6 % у листках посухостійкого сорту озимої пшениці і не-
значно відрізнялась від контрольного значення у слабостійкого сорту
(рис. 1). З напруженням дефіциту вологи (9-та доба) активність СОД різ-
ко зростала на 133 % відносно контролю в листках посухостійкого сор-
ту і знижувалась на 22 % у слабостійкого до посухи сорту озимої пше-
ниці. В екстремальних умовах зневоднення (12-та доба) активність СОД
знижувалась відносно контролю в листках озимої пшениці сорту Альба-
трос одеський на 25 %, Поліська 90 — на 38 %, однак у посухостійкого
сорту її активність була в 1,5 раза вищою, ніж у слабостійкого.
Вважають [1, 3], що у трансдукції сигналів, які призводять до акти-
вації СОД і експресії її генів, беруть участь АФК, іони кальцію, оксид
азоту, глутатіон, фітогормони, зокрема АБК і СК. При цьому дія фіто-
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Рис. 1. Зміни активності супероксиддисмутази (од. а./мг білка) у листках озимої пшениці,
індуковані саліциловою кислотою в умовах посухи. Тут і на рис. 2, 3: 
1—4 — відповідно 1-ша, 5-, 9-, 12-та доби посухи; 5 — 4-та доба поновлення поливу; А — сорт Альба-
трос одеський; Б — сорт Поліська 90
А Б
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гормонів може бути прямою, оскільки у промоторних ділянках генів
СОД виявлено локуси, чутливі до фітогормонів. Показано, що екзоген-
на СК взаємодіє з НАДФН-оксидазною сигнальною системою, внаслі-
док активації якої за дії стресу утворюються супероксидні радикал-ані-
они і відповідно підвищується активність СОД [3].
Попередня обробка рослин СК індукувала зростання активності
СОД у листках озимої пшениці як за умов оптимального, так і недостат-
нього водозабезпечення (див. рис. 1). За дії посухи на 1—9-ту добу ак-
тивність СОД поступово підвищувалась (на 84,5—183 %) відносно кон-
тролю в оброблених листках посухостійкого сорту озимої пшениці та
незначно підвищувалась (на 10—36,5 %) і знижувалась (на 7,5 %) у ли-
стках слабостійкого до посухи сорту. За екстремальних умов дефіциту
вологи (12-та доба) активність СОД незначно відрізнялась від контроль-
ного значення в оброблених листках посухостійкого сорту озимої пше-
ниці, а в слабостійкого сорту — на 25 % знижувалась. У жорстких умо-
вах дефіциту вологи активність СОД у листках рослин озимої пшениці,
оброблених СК, сорту Альбатрос одеський була вищою на 43 %, сорту
Поліська 90 — на 21 % порівняно з необробленими рослинами варіанта
«посуха».
Після поновлення поливу рослин активність СОД підвищувалась на
38 % відносно контролю в листках посухостійкого сорту і знижувалась
на 12,5 % у слабостійкого сорту. За таких умов активність ферменту в
оброблених рослин зростала відповідно на 126 і 52,5 %.
Очевидно, що СОД не забезпечує повний захист клітини від окис-
нювального стресу, оскільки Н2О2, що утворюється, є інгібітором фер-
менту. Тому ефективне функціонування СОД великою мірою визна-
чається дією інших компонентів системи захисту, зокрема тих, що
утилізують Н2О2 (каталаз, пероксидаз) і ферментів аскорбатглутатіоно-
вого циклу [1].
Синергістом СОД у клітині є КАТ. Виявлено високий ступінь коре-
ляції між активністю КАТ і СОД [1].
Ми встановили, що за дії короткотривалої посухи на 5-ту добу ак-
тивність КАТ у листках посухостійкого сорту озимої пшениці зростала
на 195 % відносно контролю, у листках слабостійкого сорту — знижува-
лась на 30 % (рис. 2). З напруженням дефіциту вологи на 12-ту добу ак-
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Рис. 2. Зміни активності каталази (мкмоль H2O2/(мг білка · хв)) у листках озимої пшениці,
індуковані саліциловою кислотою в умовах посухи
А Б
тивність КАТ підвищувалась у листках обох сортів озимої пшениці від-
повідно на 125 і 108 % відносно контролю.
Динаміка активності КАТ у сортів озимої пшениці в разі обробки їх
СК в умовах посухи залежала від онтогенетичних змін, які чітко виявля-
лись у рослин, що росли за оптимальних умов водозабезпечення (див.
рис. 2). Так, обробка озимої пшениці СК вже в 1-шу добу дії зневоднен-
ня індукувала підвищення активності КАТ у листках сорту Альбатрос
одеський на 146,6, Поліська 90 — на 116,6 % відносно контролю. З на-
пруженням водного дефіциту активність ферменту в оброблених листках
озимої пшениці продовжувала зростати: на 5-ту добу дії посухи його ак-
тивність була у 8,5 раза вищою в листках посухостійкого сорту, на 12-ту
добу — в 2,8 раза у листках слабостійкого сорту. Отже, вплив СК на
зміну активності КАТ у листках озимої пшениці більше виявлявся у рос-
лин посухостійкого сорту за короткотривалої дії посухи, а в рослин сла-
бостійкого сорту — за довготривалої. 
У післястресовий період активність КАТ у листках необроблених
рослин посухостійкого сорту перевищувала контрольний рівень на 85, в
оброблених — на 28,5 %, активність КАТ у слабостійкого до посухи сор-
ту зростала відповідно на 132 і 110 %.
В останні роки отримано дані, які підтверджують існування в рос-
линах саліцилатчутливої і саліцилатнечутливої форм каталази, що коду-
ються самостійними генами [8]. Припускають, що СК може діяти й на
інші молекулярні мішені. Зокрема АПО, аналогічно КАТ, можна розгля-
дати як додаткову мішень саліцилатзалежного інгібування [10].
АПО є одним із ключових ферментів аскорбат-глутатіонового цик-
лу, який активно функціонує у хлоропластах рослин і нейтралізує Н2О2,
що утворюється за дії стресу [3].
Виявлено, що вже у 1-шу добу дії ґрунтової посухи активність АПО
в листках слабостійкого сорту озимої пшениці на 56 % відносно контро-
лю знижувалась, у посухостійкого сорту — на 57 % підвищувалась (рис.
3). За подальшої дії посухи (5—12-та доба) активність АПО у листках по-
сухостійкого сорту озимої пшениці поступово зростала на 120 % віднос-
но контролю. У листках слабостійкого сорту озимої пшениці на почат-
кових етапах дії посухи активність АПО на 50 % підвищувалась, а в
екстремальних умовах дефіциту вологи — на 30 % знижувалась відносно
контролю.
Обробка рослин СК приводила до зниження активності АПО в 1-шу
добу дії посухи в листках слабостійкого сорту озимої пшениці на 80, у
посухостійкого сорту — на 28 % відносно контролю (див. рис. 3). За три-
валого дефіциту вологи активність ферменту в оброблених листках рос-
лин посухостійкого сорту на 9-ту добу підвищувалась на 84 % і досягала
контрольних значень на 12-ту добу. З напруженням посухи активність
АПО в оброблених листках слабостійкого сорту озимої пшениці посту-
пово зростала порівняно з 1-ю добою. Так, на 12-ту добу її активність в
оброблених листках слабостійкого сорту була лише на 10 % нижчою від
контрольного рівня і водночас на 27 % перевищувала активність фер-
менту в листках необроблених рослин варіанта «посуха». Отримані ре-
зультати підтвердили значне пригнічення активності АПО в листках сла-
бостійкого сорту озимої пшениці в умовах жорсткої посухи і підвищення
активності ферменту за дії СК. Виявлені відмінності активності АПО за
дії СК частково зумовлені різкими змінами активності ферменту в сортів
озимої пшениці за оптимальних умов поливу.
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Після поновлення поливу активність АПО в листках необроблених
і оброблених СК рослин посухостійкого сорту досягала контрольного
рівня. За таких умов активність ферменту в листках необроблених рос-
лин слабостійкого сорту знижувалась на 90, в оброблених СК — на 50 %
відносно контролю.
Ґрунтова посуха індукувала підвищення активності ГПО в листках
озимої пшениці вже в 1-шу добу дії посухи (див. рис. 3). Однак різке
зростання активності ферменту ми зафіксували на 5-ту добу водного стре-
су — вона у 35 разів перевищувала контрольні значення в листках обох
сортів озимої пшениці. З напруженням дефіциту вологи на 9- і 12-ту до-
би активність ГПО в листках посухостійкого сорту озимої пшениці за-
лишалась високою — у 27 і 21 раз перевищувала контрольні рівні, а в
листках слабостійкого сорту його активність була лише у 2—3 рази біль-
шою, ніж у контрольних рослинах. Згідно з отриманими результатами, в
екстремальних умовах дефіциту вологи (12-та доба) активність ГПО в
листках посухостійкого сорту озимої пшениці була у 7 разів вищою по-
рівняно з активністю ферменту у слабостійкого до посухи сорту. Ці дані
підтверджують дуже низьку активність ГПО в листках слабостійкого сор-
ту озимої пшениці й підвищення активності ферменту за дії СК як за
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Рис. 3. Зміни активності гваяколпероксидази (мкмоль гваяколу/(мг білка · хв)) — I й ас-
корбатпероксидази (мкмоль аскорбату/(мг білка · хв)) — II у листках озимої пшениці, ін-
дуковані саліциловою кислотою в умовах посухи
I
II
А Б
умов оптимального, так і недостатнього поливу. Показано, що в 1-шу
добу дії ґрунтової посухи активність ГПО зростала порівняно з кон-
трольним рівнем у листках оброблених СК рослин і в листках слабостій-
кого сорту була у 3 рази вищою порівняно з посухостійким (див. рис. 3).
На 5-ту добу активність ГПО у посухостійкого сорту зростала і була у 2
рази вищою за активність ферменту в слабостійкого сорту. Максималь-
ну активність ГПО в листках обробленої СК озимої пшениці зафіксова-
но за екстремальних умов зневоднення. Так, на 12-ту добу дефіциту во-
логи активність ферменту в сорту Альбатрос одеський зростала у 14,5
раза, у сорту Поліська 90 — у 21 раз відносно контролю. За тривалої дії
посухи активність ГПО в листках оброблених рослин озимої пшениці
слабостійкого сорту на 269 (9-та доба) і на 650 % (12-та доба) перевищу-
вала активність ферменту в необроблених рослин варіанта «посуха».
Водночас в оброблених листках посухостійкого сорту активність ГПО
була нижчою від рівня необроблених рослин варіанта «посуха».
Після відновлення поливу озимої пшениці активність ГПО досяга-
ла контрольного рівня в листках необроблених рослин і зростала до 80 %
у листках оброблених.
Аналіз отриманих результатів підтвердив, що за дії ґрунтової посу-
хи у фази колосіння—цвітіння втрати води та зниження активності СОД
і АПО в листках слабостійкого сорту озимої пшениці були більшими,
ніж у посухостійкого сорту. При цьому в листках посухостійкого сорту
озимої пшениці зафіксовано підвищення активності КАТ, ГПО порівня-
но зі слабостійким сортом. Обробка озимої пшениці СК сприяла змен-
шенню втрат води за тривалої дії посухи, підвищенню активності ГПО і
КАТ у листках, а також стабілізації активності СОД і АПО до контроль-
ного рівня. Згідно з результатами виконаної роботи, СК сприяє змінам
активності антиоксидантних ферментів у листках озимої пшениці, які
спрямовані на адаптацію рослин до дефіциту вологи. Ці дані узгоджу-
ються з літературними щодо внутрішньоклітинних змін антиоксидантної
системи у рослин за дії СК, які мають важливе значення для адаптації
рослин до дії стресорів абіотичної і біотичної природи [6, 13, 16].
Отже, обробка озимої пшениці СК індукує адаптаційні зміни актив-
ності антиоксидантних ферментів у листках, які сприяють збереженню
обводнення тканин листка та підвищенню стійкості рослин до ґрунтової
посухи.
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ИЗМЕНЕНИЯ АКТИВНОСТИ АНТИОКСИДАНТНЫХ ФЕРМЕНТОВ В ЛИСТЬЯХ
ОЗИМОЙ ПШЕНИЦЫ, ИНДУЦИРОВАННЫЕ САЛИЦИЛОВОЙ КИСЛОТОЙ
В УСЛОВИЯХ ЗАСУХИ
Т.П. Маменко, Е.А. Ярошенко
Институт физиологии растений и генетики Национальной академии наук Украины, Киев
Исследовано влияние салициловой кислоты на изменения активности антиоксидантных
ферментов в листьях озимой пшеницы в условиях засухи. Установлено, что в случае обра-
ботки озимой пшеницы салициловой кислотой при воздействии продолжительной засухи
в листьях растений повышалась активность гваяколпероксидазы и каталазы, стабилизиро-
валась активность супероксиддисмутазы и аскорбатпероксидазы на уровне, близком к кон-
трольному. Подтверждено, что при воздействии салициловой кислоты происходят адапта-
ционные изменения активности антиоксидантных ферментов в листьях, что способствует
повышению устойчивости растений озимой пшеницы к дефициту влаги.
THE CHANGES OF ANTIOXIDANT ENZYMES ACTIVITIES INDUCED BY SALICYLIC
ACID IN WINTER WHEAT LEAVES UNDER THE DROUGHT CONDITIONS
T.P. Mamenko, O.A. Yaroshenko
Institute of Plant Physiology and Genetics, National Academy of Sciences of Ukraine
31/17 Vasylkivska St., Kyiv, 03022, Ukraine
It was established that treatment of winter wheat with salicylic acid had induced the increase of
guaiacol peroxidase and catalase activities and bringing the values of superoxide dismutase and
ascorbate peroxidase activities near control in plant leaves under the prolonged drought conditions.
The results proved the effect of salicylic acid on the adaptive changes of antioxidant enzymes activ-
ities in leaves which had promoted winter wheat plants resistance to water deficit.
Key words: Triticum aestivum L., relative water content, superoxide dismutase, catalase, guaiacol
peroxidase, ascorbate peroxidase, drought, salicylic acid.
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